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Funktion und Entwicklung der Fliigel der Federmotten 
(Lepidoptera, Pterophoridae)* 

L u t z  Thi lo  W ~ s s e r t h a l  

Lehrstuhl ffir spezielle Zoologie dcr Ruhr-Universitgt Bochum 

Eingegangen am 9. November 1973 

Func t iom and  D e v e l o p m e n t  of t h e  W i n g s  in P l u m e  Moths  

(Lep idop t e r a ,  P t e r o p h o r i d ~ e )  

Sum,mary. Wing structure in Ptorophorids with normal and lobed wings is 
analyzed with reference to resting and flight behaviour evoked by predator induced 
stimuli and related to the resting position of the wings, the modes of wing folding, 
wing marking and typical biotopes. 

The resting position and folding of the wings in Pterophorids are basically 
different from those in other moths, as is shown by comparison with Ephestia 
(Pyralidae) and a noctuid moth. Folding of the wings is a precondition for the 
development of the family-specific scent scales on the veins on the underside of 
the hind wings. 

On the basis of comparative morphology it seems likely that  the structure of 
lobed wings derives from wing folding. The different venation of the plumate 
lobes indicates that  folding has led to cleft wings on two independent occasions. 

Wing folding is more pronounced in species that  live in sparsely vegetated 
areas. In species indigeneous to areas of abundant vegetation, forewings are 
generally no longer foldable. Folding of the hind wings, however, is always at 
least partly realized in these species, as a protection against volatility for the 
scent scale area. The absence of folding in the forewings is generally associated 
with conspicuous disruptive pattern. Adaptive coloration is strictly confined to 
parts that  are exposed while the insect is in the resting position. 

The trend towards wing lobation has continued independently of signs of 
folding. Economy of material and energy is suggested as the main reason, as the 
investigation by Norberg (1972) has shown no special flight characteristics. There 
is no correlation between phyletic time of origin of lobes and depth of fissures. 

The Pterophorids are able to give different responses to mechanical stimuli 
according to mode and intensity; slight tactile stimuli evoke immediate flight, 
while agitation induces apparently passive immobility characterized in fact by 
active clinging and balancing. 

Outstretched wings and hindlegs combined with constant readiness to react to 
tactile stimuli characterize the Pterophorids as quick starters, while rolled or 
folded wings, concealment coloration and stubborn maintenance of the resting 
position characterize them as phytomimetic creatures. Thus their appearance can 
be interpreted as a compromise of protective adaptation evolved to avoid two 
different groups of predators - -  arthropods and birds. The development of lobed 
wings in the pterophorid plume moths can be assumed to be the result of a process 
influenced by several interacting selective factors. 

* Mit Unterstfitzung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft. 
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Zusamraen/assung. Der Flfigelbau der spreiten- und federfliigeligen Pteropho- 
riden wird dargestellt und im Hinblick auf das Ruhe- und Fluchtverhalten gegen- 
fiber typischen Feindreizen in Zusammenhang mit der Fliigelhaltung, Flfigel- 
Faltungstypen, Tracht und typischen Biotol~en untersucht. 

Fliigelruhehaltung und -faltung der Pterophoriden weichen grunds~tzlich yon 
der der fibrigen Nachtfalter ab, wie ein Vergleich mit Ephestia (Pyralidae) und 
einer Noctuide darlegt. Die Flfigelfaltung wird als Voraussetzung fiir die Heraus- 
bildung der familienspezifischen Duftschuppen auf den Adern der Hinterflfigel- 
Unterseite angesehen. 

Die Struktur der Federfliigel l~gt sich vergleichend morphologiseh auf die 
Faltung zurfickffihren, die nach der unterschiedlichen Anordnung des Genders 
zweimal unabh~ngig voneinander zur Aufspaltung der Flfigel geffihrt hat. 

Die FIiigelfaltung ist starker ausgeprKgt bei Arten, die in schfitterer Vegetation 
leben. Bei Arten aus dichterer Vegetation sind zumeist die Vorderflfigel nicht mehr 
faltbar. Die Hinterfliigel-Faltung wird dagegen nie ganz aufgegeben, wahrschein- 
lich wegen ihrer zus~tzlichen Funktion als Verdunstungsschutz f fir den Drfisen- 
schuppenbereich. Fehlende Vorderflfigel-Faltung ist in der Regel korreliert mit 
deutlicher optisch zergliedernder Zeiehnung. ])as Vorkommen einer ,,Sichtzeich- 
nung" ist stets streng gebunden an die in der Ruhe exponierten F1Kchen. 

Unabh~ngig yon Anzeichen einer Faltung hat sich der Trend der Federbildung 
weiterentwickelt. Die Ursache kann in Material- und Energieersparnis gesehen 
werden, nachdem die Untersuchung yon Norberg (1972) keinerlei flugteehnische 
Anhaltspunkte ergeben hat. Spalttiefen und phylogenetisches Alter der Feder- 
bildung sind nicht korreliert. 

Die Pterophoriden sind in der Lage, mechanische Reize nach Art und St~rke 
unterschiedlich zu beantworten; sie reagieren auf leiehte Beriihrungsreize mit 
sofortiger Flucht, auf Erschiitterungen mi~ scheinbar passivem Sitzenbleiben, das 
durch Balancier- und Festhalteaktivit~ten gekennzeichnet ist. 

Abstehende Flfigel und I-Iinterbeine, gepaart mit stets vorhandener Flucht- 
bereitschaft bei Berfihrungsreizen, charakterisieren die Pterophoriden als Schnell- 
starter, eingeroll~e bzw. gefaltete Flfigel, Tarnf~rbung und ,,stures" Ruheverhalten 
bei Erschfitterungen als phytomimetisch. Ibre Gestalt l~Bt sich somit als Kom- 
promiB aus Schutzanpassungen gegeniiber zweierlei REubergruppen - -  Arthropoden 
bzw. Singv6geln - -  erklEren. Die Entstehung der Federflfigligkeit kann als Ergeb- 
his eines Prozesses erklErt werden, der yon mehreren ineinandergreifenden Selek- 
tionsfaktoren beeinfluBt wurde. 

A. Einleitung 
Die Mehrzahl  der  P t e rophor iden  zeichnet  sich durch in Einzelfedern 

aufgespal tene  Fl i igel  aus. Diese auff£11ige S t r u k t u r  ver lang t  eine Er-  
kl£rung.  Bie ten  Federflf igel  e~nen Vorte i l  gegenfiber ungespa l tenen  ? Wie  
verl ief  die Evo lu t ion  dieser re la t iv  kompl iz ie r ten  S t ruk tu r  ? 

Die VorstellurLg, d a ]  Federf l i igel  (--~ , ,Spal tf l i igel")  f lugtechnisch 
eine besondere  Bedeu tung  haben  kSrmten,  is t  ver lockend.  Norberg  (1972), 
der  an  Alucita, Platyptilia und  Stenoptilia sowie Orneodes die Flugeigen-  
schaf ten  der  Federflf igel  mi t te l s  S t roboskop-Pho tograph ie  und F i lm 
untersuchte ,  konnte  jedoch gegeniiber  konvent ione l l  befl i igel ten Lepidop-  
t e ren  dieser  GrSl3enordnung keine  grunds/~tzlichen Untersch iede  fest- 
stellen. F r a n s e n  und  Sprei te  b i lden  s te ts  eine geschlossene Fl~che.  Die 
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Abb. l a--d. Spreitenfliigel der Agdistinae und Ochyroticinae. a--c Agdistis 
paralia; a Verteilung yon gemusterter und atelisch gefiirb~er Fliigelflache der 
Flfigel-Unterseite, b der Flfigel-Oberseite, e keulenf6rmige Duftschuppen auf der 
Unterseite der Hintelffliigel-Ader m~, REM-Aufnahme. d Ochyrotica concursa, Vor- 
derflfigel-Oberseite ohne atelisch gef~rbte Bereiche. Pfeile weisen auf Sicht- 

zeichnung. DS Duftschuppen 

Fransea lassen sieh yon den Luftkr~ften aieht abwinkeln. Die Falter 
verwenden die Federn nicht wie einzelne Ruder, die naeh dem Wider- 
standsprinzip arbeiten, sondera nutzen in st~rkerem Make Auftriebs- 
kr~fte. Nachdem nun diese Analyse des Pterophoriden-Fluges keine 
funktionelle Deuttmg der Federstrukturen erm6glieht, werden in der 
vorliegenden Untersuehung besonders die Funktionen berfieksiehtigt, 
die eia Flfigel am nieht fliegenden Tier erfiillen muB. 

Neben den typischen Federmotten mit den auff~lligen Spaltflfigeln 
gibt es innerhalb der Pterophoriden Formen mit konventionellen FI~- 
chenflfigela, die Arten der Gattungen Agdistis und Ochyrotica (Abb. 1 
und 5a). Ihre Zugeh6rigkeit zu den Pterophoridae ist eindeutig, denn sie 
besitzen die fiir die Familie in beiden Gesehleehtern charakteristisehen 
keuligen I)uftsehuppen an der IIinterfliigel-Unterseite (Freiling, 1909; 
Meyriek, 1910) (Abb. 1 e). 
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Abb. 2a--d. Hinterfliigel-Faltung ruhender Nachtfalter. ~ c  1 Ephestia kuehniella 
Z., Pyralidae; a rechter Vorder- und Hinterfliigel yon unten, b Falter in HShe der 
vorderen Abdominalsegmente quer geschnitten bei dachfSrmig an den KSrper 
angelegten Fliigeln, c desgleichen, schematisiert entsprechend der Darstellungsweise 
yon Oudemans (1903) in c2: Agrotis, Noetuidae, rechte Flfigel- und KSrperh/~lfte, 
quer. d Stenoptilia, Pterophoridae: reehte Fliigel basal quer, in gleieher Ausrichtung 
und Schematisierung wie c 2. Abd Abdomen, HFl Hinterflfigel, Hk ltinterkante, 

V/~'l Vorderfliigel, Vk Vorderkante 

Die Nachtfalter, zu denen die Pterophoridea geh6rert, klappen generell 
wghrend der Ruhe die FHigel nach hinten und legen sie mehr oder weniger 
daehartig und eng an das Abdomen an. Dabei werden die - -  in der 
Bege] breiteren - -  Hinterfliigel mehrfach 1/~ngs gefaltet (Abb. 2a- -c )  
und liegen so zwischen Vorderfliigeln und Abdomen. Allein die Ober- 
seite der VorderfHigel bleibt sichtbar. Die F1Ligelspitzen beriihren dabei 
oft das Substrat. Diese FlCigelhaltung gew/ihrleistet eine starke Vermin- 
derung der Angriffsfl/~che. Bei den Pterophoriden stehen die Fliigel, 
start  den K6rper zu bedeeken und fiir das Laufen eine optimale Position 
einzunehmen, seitlieh ab (alle Federfliigler) oder ragen sogar nach vorn 
fiber den Kopf hinaus (Agdistis; Janmoulle, 1939) und vergr61~ern da- 
dutch noch die K6rpermal~e erheblich (Abb. 5 a l l ) .  Mit derart in der 
Ruhe frei abgestellten Fltigeln wird das Prinzip des Nicht-Exponierens 
yon K6rperanh/~ngen durehbrochen. Dennoeh ruhen alle Pterophoriden 
nicht in unzng/~nglichen Schlupfwinkeln, sondern frei in der Vegetation. 
Was ,,erlaubt" ihnert, die Fliigel derart  unkonventionell exponiert zu 
halten, und k6nnte diese I-Ialtung einen Vorteil bieten ? Auch die Faltung 
der Hinterfliigel erfolgt yon den meisten ~achtfalterrt  in verschiedener 
Weise. Wird bei diesen der ganze Analteil normalerweise so umgesehla- 
gen, dab die Hinterkante in die gleiehe Riehtung wie die Vorderkar~te 
zeigt (Abb. 2 a--c) ,  so falten alle Pterophoriden nur den Bereieh zwischer~ 
den Adern cup und eua in erttsprechender Weise, der eigentliehe Anal- 
teil zeigt jedoch mit seiner t t interkante nach hinten (Abb. 2d). Besteht 
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zwischen ihrer abweichender Fliigelhaltung und -faltung ein Zusammen- 
hang ? Zur Kl~rung dieser Fragen wurden F]iigelhalgung, -faltung und 
-f/~rbung untersucht und in Beziehung gesetzt zu Verhalten und Lebens- 
r & l l I n .  

B. Materml und ~Iethode 
Die Beobachtungen wurden in zumeist mehrmonatigen Freilandaufenthalten 

yon 1964--1972 im siideuropS, isehen Mittelmeergebiet und den Alpen gemacht, 
wo sieh noch gen/igend relativ ungestSrte BiotoIQe finden liel~en. Zus~tzlich stand 
mir Material aus dem British Museum, London, zur Verfiigung, das in den Tabellen 
1--3 gekennzeichnet ist. Zur Analyse der Ruheha]tung der Falter wurden Elek- 
tronenblitz-Aufnahmen hergestellt. Die Beobachtungen des Feindschutz-Verhaltens 
wurden mit Hilfe von Schmalfilmszenen (16 mm bei 64 B/sec) vertieft und abge- 
sichert. Die Untersuchung der Fliigelfaltung erfolgte an Flfigelquerschnitten yon 
gefriergetrockneten Faltern, die total in Celloidin eingebettet wurden, um ein Ent- 
falten der Fliigel zu vermeiden. Zur Kl.~rung des Aderverlaufs wurden die Fliigel 
einzeln in Zeiss Phasenkontrast-Einbettungsmittel L 15 eingebettet und mit 
Interferenz-Kontrastmikroskopen (Nomarsky und Smith) betrachtet. 

C. Ergebnisse 

I. Die Roll/li~gel tier Agdistinae 

1. Faltung und Tracht 

Die im wahrsten Sinne des Wortes ,,verwickelte" Ineinanderf~ltung 
von Vorder- und Hinterfliigel bei den Agdistinac zeigen Abb. 3 und 4. 
An den Querschnitten (Abb. 4~) li~13t sich erkennen, dal3 der Analteil 
des Hinterflfigels die Vorderflfigel-Vorderkante verdeckt, wobei seiae 
Unterseitc n~ch aul~en gekehr~ ist. Der Faltung entsprechend sind alle 
w/~hrend der Rollung aul3en sichtbarea Flfige]fl/ichen mit Sichtzeichnung 
versehen (Abb. l a und b). Diese Sichtzeichnung wird gebildet durch 
gr~uweil3e und dunkelbraune Schuppen, die durcheinander angeordnet 
sind und durch ihre gleichm~13ige Verteilung eine einheitliche Grau- 
f~rbung ergeben, die wie ,bereift" wirkt. An wertigen Stellea sind die 
dunkelbraunen Schuppen zu kleinen Flecken ~ngereichert. Besonders 
eindrucksvol] wirkt diese Zeichnung auf der Unterseite der Artalf]5~che, 
die genau an der Kaickkante aufh5rt, wo der Hinterfliigel vom Vorder- 
flfigel verdeckt wird. Umgekehrt sind alle F1/ichen, wie der Bereich der 
Oberseite des Vorderfliigels(!), der in der Ruhe kerbenartig eingefaltet 
ist (Abb. 4, F), atelisch monoton grau beschuppt. Obwohl die Sicht- 
zeichnung ftir das menschliche Augc nur wenig yon der atelischen 
Fliigelf~irbung ~bweicht, tragen a]le noch so kleinen Fl£chen, die in der 
Ruhe nach auSen weisen, die unter der Lupe sehr deutlich sich abhebende 
Beschuppung. Die Konsequenz, mit der diese Sichtzeichnung heruus- 
selektioniert wurde, macht deutlich, welche Bedeutung sie ftir ihren Be- 
sitzer h~ben mul3 und wie aul~erordentlieh unwahrscheinlich es sein 
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Abb. 3a--c. Fliigelrollung der Agdistinae. Agdistis adactyla, linker Flfigel, Unter- 
seite, Randffansen fortgelassen, a zusammengerollt, b halb entrollt, c roll ent- 
falter. DS Duftschuppen, SZ einfarbige Sichtzelchnung; 1--8 zeigt die Lage der 

in Abb. 4 a dargestellten Querschnitte 

diirfte, an exponierten Fliigeloberfl/~chen yon Lepidoptezen iiberhaupt 
atelische F&rbungen und Musterungen vorzufi~den. 

Durch die enge Rollung yon Vorder- und Hinterfltigeln wird die 
Aul~eneinflfissen ausgesetzte Fliigelfl/iche bedeutend verkleinert. Die 
Duftschuppen ragen w/~hrend der guhe  dadurch in einen abgeschlossenen 
rShrenfSrmigen Hohlraum. Die Flfigel ver]/~ngern den stabfSrmigen 
KSrper wie abgebrochene Seiten/~stchen. Die phytomimetrische Gesamt- 
wirkung dieser Tracht  ist offensichtlich. 
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2. Verhattea 
Inwieweit entspricht nun das Verhalten dieser Tracht ? Warm, wie 

nnd wo ruhen diese lebenden kleinen Astgabeln ? Alle Agdistis-Arten 
leben in deckungsarmen, steppenartigen Biotopen mit schfitterer und 
niedriger Vegetation, z.B. in Salzsteppen oder auf Troekenrasea. Die 
untersuehten Agdistinae ruhen tagsfiber vorwiegend an Stengela, BlOt- 
tern und zwisehen den B]fitensti~aden ihrer Wirtspflanzen (Statice, 
Tamarix, Artemisia n.a.). Aueh w~ihrend des abendlichen Sehw£rmens 
entfernen sie sich selten weiter yon ihren Wirtspflanzen. Die ruhenden 
Tiere hi~ngen an ihrer~ zwei vorderen Beinpaaren, den Rfieken sehrag 
abwarts gewandt. Mit der Abdomenspitze stemmt sieh das Tier gegen 
die Pflanze, wobei die fiber die Abdomenspitze hinausragenden Hinter- 
beine zus~ttzlichen Halt  geben (Abb. 5a). Oft jedoeh, besonders naeh 
Beunruhigung, h~ngt der Hinterleib frei mit parallel anliegendea Hiater- 
beinen. In dieser Position kSnnen die Falter leicht vom Winde ,,passiv" 
um die Aehse des Stengels wie eine Wetterfahne bewegt werdea. 

Wie verhalten sich diese Tiere gegenfiber mechanisehen l%eizen, die 
von SingvSgeln ausgehen, wie wiederholten Ersehfitterungen ihrer 
Un~erlage ? Die Agdistis-Arten beantworten dieses HerumstSbern mit 
Sitzenbleiben. Dies konnte sowohl im Freiland bei Begegnuagen mit 
Brillengrasmficken beobaehtet werden sowie dureh nachgeahmte StS- 
rungen (ruckartige St61~e gegen die Sitzunterlage der Fairer), deren 
Wirkung gefilmt wurde. Das Verhalten ist also mit der Verbergetraeht 
korreliert, da sieh die Tiere optisch orientierten Feinden nieht dutch 
Auffliegen zu erkennen geben. 

Im Gegensatz dazu steht das Verhalten der Agdistinae gegenfiber 
r~uberischen Arthropoden, bei denen der Geruchssinn eine zus~tzliehe 
Rolle spielt, so da[t eine Verbergetracht wirkungslos ist. Sie flogen in 
der Rege] bei der leiehtesten, uavermittelten Berfihrung sofort ab, wie 
es Filmszenen mit Ameisen zeigen, und liel~en sich nach nur kurzem Flug 
fiber wenige Dezimeter wieder nieder. Eine Flueht kana auch dureh 
entsprechend unvermittelte Berfihrungsreize yon harmlosen Insekten 
wie Raupen oder dureh Kitzeln mit einer Halmspitze ausgel6st werden. 
Bei starken Ersehfitterungen versuchten die Falter selbst dana, werm 
sie gleichzeitig mit einer Halmspitze berfihrt warden, sich hartni~ckig 
festzuhalten, wobei gelegentlieh sogar die Flfigel in Bewegung gesetzt 
wurden, ohne daI~ das Tier abflog. Naeh jeder Landung wurden die 
Flfigel sofort wieder zusammengerollt. Selbst aufgeseheuchte Falter 
konnten hie mit halbentfalteten Flfigeln sitzend beobaehtet werden. 

Die Flfigel der Agdistinae nehmen also niemals die Hab-Aeht- 
Stellung vieler Nachfalter ein, die in Fhlgstimmung un.d bei Beunruhi- 
gung ihre Flfigel deutlieh vorgezogen und angehoben halten, um sie aus 
der Ruhestellung in eine ffir das Abfliegen gfinstigere Seh]agposition zu 



Fliigel der Pterophoridae 135 

bringen. Das kostet Zeit, die ein sehnell reagierender Feind nutzen kann. 
Die Agdistinae h/ingen dagegen startbereit in der Vegetation. Da ihre 
Fltigel sehr/tg vorw/irts aufgestellt sind, mug bereits der erste Sehlag 
Auftrieb-erzeuge~d wirken und das Tier von der Urtterlage entfernen. 
Als Zeiehen fiir eine IIab-Aeht-Stellung kSnnen jedoeh abgestellte 
Antennen und Hinterbeine angesehen werden. Zusatzlieh gesiehert wird 
eine reibungslose Flueht bereits dutch die Auswahl des Ruheplatzes, 
wo der n6tige Freiraum (Flfigelaktionsraum) yon den abstehenden Flii- 
geln und langen Beinen ertastet wird, den das Tier beibehSJt, indem es 
notfalls seine Sitzposition korrigiert. Eine vergleiehbar gezielte Auswahl 
des Ruheplatzes bei ,,Kleinsehmetterlingen" wiesen Malcolm u. Hanks 
(1973) naeh. 

II. Die Feder/li~get der Platyptilinae und Pterophorinae 
Die Unterteilung der federfliigligen Pterophoriden in Platyptilinae 

und Pterophorinae erfolgt aufgrund der Aderzahl in den beiden letzten 
Hinterfliigel-Federn (Spuler, 1908--1910). Alle Federfliigler besitzetl durch 
mehr oder weniger tiefe Spalten unterteilte Flfigel. Die Spreitenreste, 
,,Kiele", sind yon Fransenschuppen ums~umt. Die Vorderfltigel be- 
stehen aus zwei, die Hinterfliigel stets aus drei ,,Federn" (Ausnahmen: 
Deuterocopus mit 3 Vorderfl/igel-Federn und Heptaloba mit 4 Vorder- 
Ilfigel-Federn; Abb. 5g). Sie ruhen tagsfiber mit eng gefalteten ttinter- 
fl/igeln, die zudem unter den seitlich ~bgestellten Vorderfltigeln ver- 
borgen werden. Nur bei wenigen Gattungen - -  verteilt auf beide Unter- 
familien - -  werden zus£tzlich die Vorderfl(igel l~ngs gefaltet, so dag 
die drei Hinterfliigel-Federn zwischen erster und zweiter Vorderflfigel- 
Feder wie Seiten zwischen Buchdeckeln aufbew~hrt werden (Abb. 5c 
und e, 6 und 7). Bestehen nun in dieser Gruppe ebenfalls, wie bei den 
Agdistinae, Eigentfimlichkeiten des Ruhe- und Feindschutzverhaltens, 
die mit der Fliigelkonstruktion korreliert sind ? 

Die im folgenden dargestellten Freilandbefunde sind charakteristische Bei- 
spiele. Eine vollst~ndige Aufstellung fiir alle untersuchten Arten findet sich in den 
Tabellen 1--3 (Futterpflanzen ergS~nzt nach Mitterberger, 1911/12; Milli~re, 1886; 
Rouast, /885; Spuler, 1908--1910). 

Platyptilinae mit starren Vorder/Iiigeln. Bei deft Platyptilinae ]/~gt 
sich innerhalb der Gattungs-Grulopen Platyptilia und Oxyptilus ein 
Trend erkennen, die dritte Hinterflfigel-Feder nieht v611ig unter dem 
Vorderflfigel zu verbergen. In diesea FSAlen trS, gt die herausragende 
Fransenkante der dritten Hinterflfigel-Feder eine Siehtzeiehnung aus ab- 
weehselnd weigen und dunklen Randsch/ippehen, die einzeln verstreut 
oder in Griippehen zus~tzlich zu den Randfransen auftreten und zusam- 
men mit gleichartigen I~andschfippchen des Vorderflfigel-Hinterrandes 
die hintere F1/igelkontur der ruhenden Tiere optisch aufl6sen (Abb. 5 d 

10 Z. l~orph. Tiere, Bd. 77 
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Abb. 5. a f Typen der guhehaltung bei Pterophoriden, Lebendaulnahmen. 
a Agdistis benneti: Rolltypus. b Eucnaemidophorus rhododactylus: starre Vorder- 
fliigel, dritte Hinterfliigel-Feder frei abstehend, c Stenoptilia zophodactyla: hintere 
Vorderfliigel-Feder in sich l~ngs gefaltet, d Crombrugghia distans: starre Vorder- 
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und g). Die Vorderfl/igel-Spreitea tr~gen in der Regel eine kontrast- 
reiche, optisch zergliedernde Sichtzeichaung. 

Die Faltung des Hinterflfigels ist bei Eucnaemidophorus ~'hododactylus 
im Vergleich mit den fibrigen Vertretern der Platyptilinae besonders 
,,unvollst~ndig": In der Ruhe ragt die dritte Hinterflfigel-Feder vSllig 
unter dem Vorderflfigel hervor. Die markante Sichtzeichnung des Vor- 
derfliigels setzt sieh auf der ganzen letzten Feder bis in die Hinterrand- 
fransen hinein fort (Abb. 5b). Die Tiere ruhen normalerweise in l%osen- 
dickichten, die ffir VSgel sicher kein geeignetes Jagdgebiet darstellen. 
Die E. rhododactylus dfirften, da sie tagsiiber unersehfitterlich lest ruhen, 
vor Vogel-Attackerl ziemlich sicher seia. Der von VSgeln ausgehende 
Selektior~sdruek zielt also weniger auf Verkleinerung der siehtbaren 
Flfigelfl~iche, Ms auf Ausrottung Mler fliichtig das schiitzende Gestr~iuch 
verlassenden Falter. Von Ameisen aufgescheuchte E. rhodod, fliehen nur 
sehr kurze Strecken und ffihren dabei innerhalb des Gestr£uches nut  
kleinr/~umige Ortsver£aderungen dutch. 

Die n~tchst mit E. rhodod, verwandten and ibm ~hnelnden Arten der 
Gattung Platyptilia, bei denen lediglich die hintere Hiaterfliigel-Fransen- 
kante siehtbar ist, ruhen an Pfl~nzen, die zwar nicht bewehrt sind, aber 
meist durch grof~fl~chige BlOtter guten Sichtsehutz bieten (s. Tabelle 1). 
Die Wirtspflaazen wachsen haupts~chlich in feuchten Biotopen. Die 
Falter ruben in der l%egel tagsiiber fest und lassen sich durch Erschiitte- 
rungen nur schwer aufstSbern. 

Die Biotope und das Verhalten der Vertreter aus der Gattungsgruppe 
Oxyptilus sind sehr uaterschiedlich. Die Arten aus feuchteren Biotopen 
verhalten sich nicht anders als die Platyptilia. Einige Arten sind dagegen 
tagsfiber regelm~Big leicht aufzust6bern, und zwar so]che, die auf step- 
penartige~l Fl~chen, z.B. trockenert Weiden, vorkommen. Sie reagieren 
selbst im Sonnenschein auf Erschiitterungen durch Flucht. Durch ihre 
dunkelbraune, weiB zergliedernde F£rbung genieBen alle Oxyptilus selbst 
im Fluge eine sehr gute Tarnung (Abb. 5d). Es ist auBerordentlich 
schwer, fliegende Oxyptilu8 bei Tage wahrzunehmen. Ihre Leichtfltichtig- 
keit steht mSglicherweise in Beziehung zum Biotop, yon Huftieren 
begangene und be~ste Fl~chen. 

flfgel, yon dritter Hinterflfigel-Feder nur Fransenschuppen sichtbar, e Ptero- 
phorus monodactylus: VorderflSgel l~ngs des Spaltes gekluppt, f Alucita mala- 
codactyla: st~rre Vorderflfigel, Hinterflfigel v611ig darunter verborgen, g u. h 
Extreme Federflfigel-Typen, jeweils reehter Vorder- und Hinterflfigel yon gespann- 
ten Faltern. g Heptaloba argyriodactyla: Vorderfliigel mit 10rimEren und sekun- 
dgren SpMten, optisch zergliedernde Zeiehnung, zwischen den Fransen aller Vorder- 
flfigel-Federn und der 2. und 3. Hinterflfigel-Feder zusgtzliche Randsehuppen. 

h Alucita pentadactyla: tiefe, nur prim~ire SpMten, uniforme Sichtzeichnung 

10" 
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Die einzige europ/~isehe Gattung der 
Platyptilinae mit starren Vorderfifigeln, 
deren Arten keine Fransenzeiehmmg tragen, 
ist Marasmarcha. Die beobaehteten Arten 
leben auf Troekenrasen und ruhen an ihren 
Wirtspflanzen (Ononis), die entweder dureh 
Dornen oder dutch starke Drfisenbehaarurlg 
yon Weidetieren gemieden werdem Die Fal- 
ter liegen sieh wiederholt bereits im Sonnen- 
sehein aufst6bem und im Fluge gut sehen. 
In allen Fgllen traten die Falter in grol3er 
Zahl auf. Art ihren Wirtspflanzen sitzend 
sind sie ausgezeiehnet getarnt. Marasmarcha 
lunaedactyla dfirfbe in Ononis spinosa einen 
so ausgezeiehneten Sehutz aueh gegenfiber 
V6geln geniegen, dab es dort ruhig verwei- 
len k6rmte. Unerkl~rlieh ist daher ihre auf- 
fgllige Leiehtflfiehtigkeit. Tarntraeht und 
Verhalten korrespondieren hier anseheinend 
nieht. 

Pterophorinae mit starren VorderJli~geln. 
Die Fliigel der Pterophorinae sind gleichfSr- 
miger und in der Regel heller gef/trbt. Ihre 
Zeichnurtg wirkt meist rdcht scharf optisch 
zergliedernd. Einige Arten besitzen jedoch 
abweehselnd helle und dunkle Fransenwische 
an den Hinterr~ndern der Vorderfliigel-Federn 
(A. elaeopa Meyr. besitzt als Ausnahme bier 
sogar dunkle l~andschuppen). Solehe hellen 
Arten mit Fransenwisehen ruhen tagsfiber an 
der mehr oder weniger filzigen Blattunterseite 
ihrer Wirtspflanzea (s. Tabelle 3). Sie sitzen 
bei Tag in der Regel unersehiitterlieh lest. 
Leiehter aufzust6bern sind die einfarbig 
hellen Alucita-Arten (Abb. 51 und h): 
A. pentadactyla ruht in meist iippigen und 
sehattigen Pflanzendiekiehten, wo ihre Wirts- 
pflanze Convolvulus sepium gedeiht. Dort 
sitzen die Falter oft an der Unterseite von 
B1/~ttern. Die sehneeweigen Fliigel reflektie- 
ten das Grfin der sehattigen Umgebung und 
wirken so durehaus tarnend. Die Falter lassen 
sich oft beim Aufst6bern yon den relativ 
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Abb. 6u u. b. Flfigelfaltung der Platyptilinae. Stenoptilia pterodactyla, a Vorder- 
fliigel yon der Hinterkante uus gesehen mit Querschnitten 1--3. b Hinterflfigel, 
aus dem gefalteten Vorderfl/igel herausgenommen, halb entfaltet, ebenfalls Ansicht 

vonder Hinterkante. Hk Hinterkante, Vk Vorderkante 

glatten Blattuaterseiten abschlagen. Sie setzen sieh naeh kurzer Flucht, 
gelegentlieh frei sichtbar, aieder. Die Deutung ihrer weil3en Gestalt 
als Tarntracht erseheint dann sehr fragwiirdig. 

VSllig aus dem Rahmea dieser Gruppe fitllt die Tracht yon Pselno- 
phorus brachydactylus mit grauschwarzer Grundf/trbung, wei6er Flecken- 
zeiehnung und Fransenwisehen an den Vorder- und allen (!) Hinter- 
fl/igel-Federn. Diese Art liel~ sieh nie am hellen Tage aufstSbern. Die 
Falter sal~en selten an ihren Wirtspflanzea (s. T~belle 3), sondern an 
niedrig h&ngendea A_sten yon Fichten, die stets in ihrem feuehten Wald- 
biotop vorkommen. Da ihre Flfigelunterseite beim Ruhen nur teihveise 
yon Nadeln verdeekt ist, wird verst&ndlich, warum alle Hinterfliigel- 
Federa Siehtzeiehnung in den Fransen zeigen. 

Die Platyptilinae mit ]altbaren Vorder/li~geln beschr&nken sich auf die 
Gattung Stenoptilia (Abb. 5c). Die Arten dieser Gattung besitzen eine 
meist graubraune, leicht melierte Grundf~rbung mit dunklen Punkten. 
Die Tracht wirkt ghnlich wie die der Agdistinae (Abb. 5 a). Diese Flfigel- 
musterung ist zurfiekffihrbar auf die der nahe verwandten Platyptilia, 
ist jedoch meist viel kontrast~rmer und verwaschener. Es gibt einige 
Stenoptilia-Arten, die in ihrer Zeichnung den Platyptilia zum Verwech- 
seln /~hnlich sehen (Meyrick, 1910; inkl. Amblyptilia, die er nicht als 
separate Gattung fiihrt). Die meisten leben in offenen Biotopen, wie 
Hochgebirgsrasen, Mooren, Kulturfl&chen wie Wiesen und Unkraut- 
~cker. Auch im Ruheverhalten &hneln die meisten Arten den Agdistis, 
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Abb. 7~ u. b. FlfigelfMtung der Pterophorinae. Pterophorus monodactylus, a Vor- 
der- und Hinterfliigel, Hinterfliigel aus Vorderfliigel herausgenommen - -  in den 
Querschnitten 1--6 normale Lage des Hinterflfigels im Vorderfliigel. b Wie a, 

jedoch Ansicht yon unten 

d.h. sie ruhen tagsfiber unersehfitterlieh lest. Vier Arten lieBen sigh 
jedoeh h/~ufiger aueh am Tage aufstSbern: St. zophodactyla auf Unkraut-  
fl/~chen, St. coprodactyla und bipunctidactyla auf Wiesen und St. ptero- 
dactyla an Waldz/tndern und auf Sehonungen. Sie traten dana stets in 
gr66erer Zahl auf. 

Die Pterophorinae mit [altbaren Vorder[liigeln besitzen, wie die zuletzt 
beschriebene Gattung, relativ zeiehnungsarme Tarnfarbung. Die Fal- 
tung ist in allen Gattungen einheitlieh (Abb. 7) [Pterophorus (Abb. 5e), 
Oedaematophorus, Leiol)tilus und Adaina]. Die Grundf/irbung der 
Leioptilus-Arten ist meist weiglieh oder gelblich, selten grau, jedenfalls 
hell mit  kleinen einzelnen dunklen Punkten. Alle Arten sitzen in meist 
offenen, wenig Deekung bietenden Biotopen tagsiiber ersehfitterungsfest 
bis auI L. carphodactylu8 auf Wiesen und L. osteodactylus in Schonungen, 
die einige Male bei hSmfigem Auftreten sich leieht aufstSbern liel3en. 
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A. microdactyla, die in Eupatorium canabinum-Best~nden hul~erst gute 
Deckung genie•t, konnte dutch gezielte Erschfitterungea nie aufge- 
scheueht werden. Entsprechendes gilt ffir die Oedaematophorus-Arten 
mit ebenfalls nur wenig differenzierter Zeichnung auf ockerfarbenem bis 
graubraunem Grund. Diese relativ gro~ea Arten leben auf schfitter be- 
wachsenen Gebirgsfl~chen. Pterophorus monodactylus, st~rk variierend 
yon bleich ockerf~iben bis schw~rz-braun und kaum gezeichnet, lebt an 
Ackerwinde und entsprechend in meist kfinstlichen, offenen Biotopen. 
Es sitzt unerschfitter]ich lest. H£ufig tr i t t  diese Art bei uns zusammen 
mit Alucita pentadactyla auf, weil beide Arten auf die jeweils andere 
Windenart iiberwechseln k6nnen. Dies ist jedoch sicher eine Folge der 
anthropogenen Landschaftsver~nderungen. OptimM angepaBt sind beide 
Arten deutlich an unterschiedliche Lebensr~ume. 

Aufgrund der in d'en Tabellen 1--3 zusammengcfal~ten Befunde, die 
oben in Beispielen dargestellt wurden, li~]~t sich folgendes zum Vor- 
kommen und zum l%uhe- und Feindschutzverhalten der Federflfigler 
sagen: Vertreter aus Gattungen mit faltbaren Vorderflfigeln linden sich 
mehr ia offenen Biotopen mit schfitterer Vegetation, solche mit nicht 
faltbaren Vorderflfigeln sind besonders verbreitet in Biotopen mit dich- 
terer Vegetation. Das Bl~ttwerk in ihrer Umgebung ist fiberwiegend 
fli~chig. Vielfach bieten sehon ihre eigenen Wirtspflanzen gute Deckung. 
Die Wirkung der Verbergetraehtea der Federflfigler beruht neben der 
Verminderung der sichtbaren Flfigelfl£che auf ihrer farblichen Anpassung 
an die Umgebung - -  sie erscheinen wie getrocknete Pflanzenreste. Bei 
den Gruppen ohne VorderflfigelfMtung sind die in der Ruhe sichtbaren 
Flfigel- und KSrperoberfl£chen durch abwechselnd helle und dunklere 
Musterung besonders ausgepr£gt optisch zergliedert. Nur bei diesen 
Arten kann sich die Sichtzeichnung bis in den Fra~sensaum erstrecken. 

Dutch anthropogene Umweltver~nderungen leben ehemalige Step- 
penbewohner mit faltbaren Vorderfliigeln heute auch in dichterer Vege- 
tation: Unkraut~eker, Brachfl~chen, Wiesen und Schonungen. Das 
Ph~nomen des heute nicht mehr ,,richtig" EingepM~t-Seins trifft ffir 
eine ganze Reihe der untersuchten Arten zu. 

Einc Fluchtreaktion auf Erschfitterungsreize hin unterbleibt tags- 
fiber in den meisten Fi~llen, unabh~ngig yon der Vorderflfigel-Faltbar- 
keit. (Die Federfliigler sitzea jedoch nicht so lest wie die Agdistis.) 
Unvermittelte Berfihrungsreize dagegen bewirken in der l%egel eine 
Flucht. 

Einige Beobachtungen widersprechen jedoch anscheinend diesem 
typischen Verhaltenssehema. So erfolgt die Antwort auf Erschfitterungs- 
reize je nuch Biotop unterschiedlich: Arten, die sich in natfirlichen Bio- 
topea heimlich verhMten, sind in anthropogenen Biotopen oft leicht- 
flfichtig. Bei hoher Besiedlungsdichte erscheint die Fluchtbereitschaft 



Fliigel der Pterophoridae 147 

verst~rkt. Das mag darauI beruhen, dag die Zahl der abweiehend vom 
Normalverhalten leiehtfliiehtigen Individuen entspreehend vermehrt ist, 
oder dag die Tiere dureh die unmittelbare Naehbarsehaft ihrer Art- 
genossen (Stimulation dureh Duft) tagsiiber sieh in erh6hter Erregung 
befinden. Starke Bew61kung bei hoher Temperatur, besonders bei nahen- 
den Gewittern, verlegt das abendliehe Schw£rmen vor und verst£rkt 
allgemein die Flugaktivit/~t uad damit die Fluehtbereitsehaft. 

I I I .  Federbildung und Faltungsmodi der Fli'~gel - -  
im Vergleich mit den Roll/li~geln der Agdistinae 

Alle Vertreter der Platyptilinae und Pterophorinae besitzen Hinter- 
flfige] aus drei Federn, die in der l~uhe lfings gefaltet werden. Fast  alle 
von ihnen tragen Vorderfliigel mit zwei Federn (Ausnahmen s. S. 135 
und Abb. 5g), die jedoch nur in wenigen Gattungen gefaltet werden 
(s. Tabellen 1--3). Die Platyptilinae stimmen mit den Agdistinae darin 
iiberein, dab sie im Vorderfliige] eine in der Regel 5£stige r besitzen, 
in der Mittelfeder bzw. im mittleren Tell des Hinterfliigels einen drei- 
£stigen eu al-, cu a2-, m3-Stamm (Abb. 8). Cup ist identisch mit der 
hintersten Hinterfliigelfalte. In der 3. Feder bzw. dem Analteil verl~uft 
also nur eiae Ader, die Analis. 

Die Pterophorinae weisen im Vorderfliigel in der Regel nur eine 
4£stige r auf. In der mittleren tIinterfliigelfeder ist der cua-Stamm nur 
25,stig (m3 mit eu al  versehmolzen oder reduziert). Dagegen verlaufen 
in der 3. Feder zwei Adern, cup und an. Die Analfalte verl£uft parallel 
vor der Ader cup (Abb. 9b). Zahl und Lage der Pterophorinen-F1/igel- 
adern lassen sieh nicht auf das Agdistinen-Ge~ider zuriiekf~hren; viel- 
mehr stimmt es mit dem Gefider der Gattung Oehyrotica iiberein 
(Abb. 9a), die wegen ihrer Spreitenflfigligkeit frfiher zu den Agdistinae 
gestellt wurde. Diese Zuordnung habe ieh jedoeh sehon aufgrund yon 
Larvenmerkmalen angezweifelt und diese Gattung als Vertreter einer 
vierten selbst~indigen Unterfamilie der Pterophoridae und als Sehwester- 
gruppe der Pterophorinae betrachtet (Wasserthal, 1970). Aueh aufgrund 
der F1/igelmerkmale kann die Gattung Ochyrotica also weder als ur- 
spr/ingliehe Form der Agdistinae, noeh als yon diesen abgeleitete Form 
angesehen werden: Dort n/imlieh, wo Agdistis vollstS~ndigeres Ge£der 
hat (r 1--5 im Vorderfl/igel, m3 im Hinterflfigel), hat Ochyrotica redu- 
zierbes (im Vorderfl/igel fehlt r 1, im Hinterfliigel fehlt m3), und dort, 
wo Agdistis reduziertes Ge/~der zeigt (cup reduziert dutch Falte), hat 
Ochyrotica vollst/indiges (cup zus/~tzlieh neben Analfalte). Da die Sprei- 
tenflfigligkeit der Oehyrotieinae jedoeh sieher genau wie bei den Agdi- 
stinae im Verh~tltnis zu den Federflfigeln urspriinglieh ist, mug eine 
Parallelentwieklung der Federfl/igligkeit stattgefunden haben. 
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Abb. 8a u. b. Vergleich von Fliigelge~der und Lage der Falten der Agdistinae mit 
den Platyptilinae. a Agdistis aclactyla, Fliigel-Oberseite. -------4- nach oben 

konvexe Falte,. . . . .  -- yon oben konkave Falte 

Ein gen~uer Vergleich der Lage der Fal tea in Bezug zu den Adern 
zeigt, daft bei heiden Federfltigler-Unterfamilien die Flgche einschlieg- 
lich der Adern distal dort mehr oder weniger reduziert ist, wo bei den 
Spreitenflfiglern die Zonen besonders starker und komplizierter Faltung 
liegen, die aueh hier schon einen leichten Adersehwund erkennen ]assen 
(Abb. 8 und 9). Dies gilt ohne Einschr&nkung ffir die Hinterfliige]. Auf 
den Quersehnitten (Abb. 10 und 11) sind diese Zonen mit  heller bzw. 
gestriehelter Linie dargestellt. Leider stand mir nur ein pr~puriertes 
Exemplar der auftereuropgischen Gattung Ochyrotica zur Vei~figung. 
Es lieft sieh d~r~n nieht gen~u klgren, ob und in welcher Weise bier die 
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Abb. 9a u. b. Vergleieh yon Fliigelgegder und Lage der Falten der Ochyrotieinae 
mit den Pterophorinae. a Ochy~'otica concursa, Fltigel-Oberseite, b Pterophoru.s 

monodactylus, Fliigel-Oberseite. Bezeiehnungen wie in Abb. 8 

Vorderfl/igel gefaltet werdem Der Vorderfltigel in Abb. 9a gibt die in 
feuehter Atmosphgre dutch Eigenelastizitgt des Fltigels entstandenen 
Faltea wieder, die erfahrungsgemgl3 weitgehend der Lage und Aus- 
riehtung der FMten am lebenden Fltigel entspreehen. Da die gesamte 
Vorderfltigel-Oberseite sowohl bei O. concursa (Abb. 1 d) wie besonders 
deutlieh bei O. connex iva  (Meyriek, 1910, Fig. 17) Siehtzeichnung tri~gt, 
ist es unwahrseheilHich, dal] ein gr6gerer Vorderfltigelbereieh v611ig 
unsiehtbar und eng eingefaltet wird. Die Faltung des Hinterfliigels 
erfolgt jedoeh sicher in der in Abb. 10e dargestellten Weise. Genau wie 
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Abb. 10a--d. 
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Ableitung der Federbildungen aus den Faltungen der Hinterflfigel. 
Querschnitte in gleicher Ausrichtung, mit Lage der Duftschuppen. a Agdistis, 
Schnitt 4 aus Abb. 4. b Stenoptilia: b 1 Schnitt I aus Abb. 6, b 2 Schnitt 2 aus Abb. 6. 
c Ochyrotica: Schnitt 1 aus Abb. 9, jedoch in Ruhelage, nach Lage der Falten 
rekonstruiert, d Pterophorus: d~ Schnitt 1 aus Abb. 7, d 2 Schnitt 5 aus Abb. 7. 

DS Duftschuppe 

die Agdistinae besitzt auch O. concursa auf dem Analbereich der Hinter- 
flfigel-Unterseite Sichtzeichnung, withrend der iibrige Hinterflfigel weit- 
gehend atelisch gef£rbt ist. 

Wir kSnnen also sagen, dal~ die Fa l tung zweimal Voraussetzung ffir 
die Spaltbildung wenigstens der Hinterfliigel war und die Lage der 
Spalten best immt hat. Die Hinterflfigel-Federn der Spaltfliigler werden 
noch in der ursprtinglichen Manier gefaltet. Das ist besonders gut  an der 
Fltigelbasis erkennbar  (Abb. 10). 

Eine Falt/i~higkeit der Vorder/liigel ist innerhalb der Platypti l inae nu t  
bei der Gat tung Stenoptilia und irmerhalb der Pterophorinae nur  bei 
den miteinander verwandten  Gat tungen  Leioptilus, Adaina, Oedaemato- 
phorus und Pterophorus feststellbar (Tabellen 1--3). I s t  nun aueh die 
Vorderfl/igel-FMtnng dieser Gat tungen yon der spreitenflfigligea Ahn- 
form ererbt ? Da bei Stenoptilia die Fal te  durch die hintere Vorderfliigel- 
Feder ]~ngs ihres ,Kieles"  (!) hinter der Ader  cu a l  - -  also hinter dem 
Spalt - -  verl~uft, halte ieh es ffir wenig wahrscheinlich. 

Einen weiteren Anhal t spunkt  ffir eine se]cundi~re Vorderflfigel- 
Fa l tung liefert der Vergleich im Hinblick auI die Zeiehnungsmuster.  
Einige Stenoptilia t ragen eine ffir die Schwestergruppe Platyptilia- 
Amblyptilia mit ihren starren Vorderfliigeln charakteristisehe zerschnei- 
dende Musterung (s. S. 144). Eine solehe Musterung kann  nur  in Ver- 
bindung mit  starren Vorderflfigeln ents tanden sein. Das legt nahe, dag 
die Vorderfl/igel-Faltung der Stenoptilia nieht yon der spreitenflfigligen 
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Abb. l l a  u. b. Faltungen und Federbildungen der Vorderflfigel. Querschnitte in 
gleicher Ausrichtung. a Agdistis, Schnitt 6 aus Abb. 4. b Stenoptilia, Schnitt 3 aus 

Abb. 6. c Ochyrotica, Schnitt 2 aus Abb. 9. d Pterophorus, Schnitt 6 aus Abb. 7 

Ahnform iibernommen ist. In  Verbindung mit der Faltbarkeit  der Vorder- 
fliigel wurde diese Zeichnung bei den meisten Stenoptilia unauff&lliger. 
Die sekuadS, re Vorderfliigel-Faltbarkeit dieser Gattung diirfte als Folge 
der Neubesiedlung oftener Biotope (s. Tabellen l - -3 )  zu werten sein. 

Die Vorder]li~gel-Faltung der Pterophorinae harmoniert dagegen mit  
der Lage des Spaltes: Die Hinterfeder wird komplet t  unter die Vorder- 
feder geklappt;  die Verl&ngerung der Knickkante verlguft also mit ten 
durch den S p a r  (Abb. 7a und b). Dies spricht fiir eine yon der spreiten- 
flfigligen Ahnform fibernommene Faltung. Tut t  (1906) vergleicht die 
Faltung yon Pterophorus monodactylus mit der yon Agdistis und ver- 
muter  ,, that  the rolling may  have produced weak lines in the folds, 
that  may  have given the first step towards division". Da Pterophorus 
jedoch aus einer mit  Ochyrotica(!) gemeinsamen Ahnform entstanden 
ist und wir nieht wissen, ob und wie die Ochyroticinae ihre Vorderflfigel 
falten, kSnnen wir yon dieser Pterophorinae-Schwestergruppe ausgehend 
keine zus£tzlichen Rficksehlfisse auf das phylogenetische Alter der 
Pterophorinae-Vorderflfigel-Faltung ziehen. 

D. Diskussion 

Es lie6 sich zeigen, daft die Hinterfliigel-Faltung zweimal Grundlage 
zur Federbildung war. Die Vorderfliigel-Faltung harmoniert  nur bei den 
betreffendea Pterophorinae mit  der Lage des SpaRes, nicht jedoch bei 
den Stenoptilia-Arten (Platyptilinae). Die Federfliigel sind zus&tzlieh 
zur Spaltbildung gekennzeichnet dureh die seitlich abstehende Ruhe- 
haltung und die kompliziertc Ineinander-Faltung. Diese Ruhehaltung 
wird aufgrund der Beobachtungen und entsprechend den Verh&ltnissen 

11 Z. Mor-ph. Tiere, Bd. 77 
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bei den Agdistinae (s. S. 135) als Schnellstart-Anpassung gedeutet. Die 
Federbildung ist auf dieser Grundlage verst~ndlieh als Anpassung an 
einen reibungslos verlaufenden und dadurch besehleun/gten Entfaltungs- 
vorgang in Zusammenhang mit Materialersparais (s. S. 148). 

Eine Erkl/~rung verlangt die unterschiedlich starke Faltung der 
Federfliigel. Da sie bei Arten, die in oftener Vegetation ruhen, st£rker 
ausgepr~gt ist, liegt die Annahme nahe, da[t analog zu den Verh/~ltnissen 
bei den Agdistinae die Sieht- und Angriffsfl~che vermindert wird. In 
dichter Vegetation mit besserem Schutz besteht die Notwendigkeit, die 
Oberfi/~che zu verkleinern, nicht in dem MaSe wie bei den Steppen- 
bewohnern, deren Umgebungsstrukturen mehr linienf6rmig sind. Andere 
Selektionsfaktoren kommen zum Tragen. In fippiger Vegetation und 
feuchten Biotopen nimmt die Artenzahl auch an r~uberischen Arthro- 
poden zu und dementsprechend der yon ihnen ausgehende Selektions- 
druek. Hier sind kompliziert gefaltete Vorderflfigel nicht nur iibeifliissig, 
sondern sogar sch~dlich. Starre, seitlich abstehende Vorderflfigel sind 
dagegen sofort sehlagbereit. Der Zeitgewinn ffir eine Flucht betr&gt 
zwar sicher nur Sekundenbruchteile, die aber gegenfiber sehnell reagie- 
renden Feinden 1Jberlebensbedeutung haben k6amen. Anf eine der~rtige 
verbesserte Anpassung an das Schnellstarten weist ~uch die Hab-Acht- 
Stellung der Hinterbeine hin, die nicht mehr nur ausnahmsweise (wie 
bei den Agdistinae), sondem in der Regel w/~hrend der Ruhe frei ab- 
stehen. Pterophorus monodactylus, das seine Vorderflfigel in der Ruhe 
klappt, h/~lt diese jedoch oft ungefaltet, wenn es zuvor mehrfach auf- 
gescheucht wurde. Auch Janmoulle (1939) beschreibt ffir diese Art, da$ 
sie nur bei 1/ingerer t~uhe die Flfigel ganz ,,rollt". Der sehw~ehste 
Faltungsgrad finder sich bei Eucnaemidophorus rhododaetylus (s. S. 137). 
DaB die Faltung nirgends v611ig aufgegeben wurde, hat sieher eine 
wesentliche Ursache in der Lage der Duftsehuppen, die bei allen Arten 
in der l%uhe verdeckt werden, wodureh ein vorzeitiges Verstr6men des 
Duftsekretes vermieden wird. Der sehwache Hinterflfigel-Faltungsgr~d 
von Euenaemidophorus rhododactylus erm6glieht gerade noch, dab die 
aufgereihten Keulenschuppen yon der vorderen Feder verdeekt werden. 
Dadurch wird deutlieh, dal~ die verwickelte Fliigelrollmlg der Agdistin~e 
nicht mit der Existenz der Duftschuppen allein erkl~rt werden kaml. 
Da sieh Flfigel-Duftschuppen bei den Lepidopteren regelm/ilSg mlr in 
Verbindung mit Cuticularfal~en oder zwisehen in der Ruhe aneinander 
liegenden Flfigelfl~cher~ finden (Mfiller, 1877), ist wahrseheinlieh, dab 
die Duftschuppen der Pterophoriden als Folge oder allenialls gleich- 
zeitig mit den F~ltflfigeln der Pterophoriden-AhnYorm fuaktioniert haben 
k6n~en, nieht jedoeh selbst ,,Ursaehe" ffir die Faltu~g waren. 

Gibt es eine Korrelation zwisehen Spalttiefe und Alter der Fliigel: 
faltung ? Die Hinterflfigel zeigen sehr unterschiedliehe, gruppentypische 
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Spalttiefe, da aber alle gefaltet werden, l~Bt sich diese Frage hier nicht 
kl~ren. Innerhalb der Gattung Alucita (ink1. Calyciphora) mit ihren 
starren Vorderflfigeln gibt es Vertreter mit unterschiedlich tiefer Spal- 
tung und unterschiedlich stark reduziertem Ge/tder. Dies zeigt, dab sich 
unabh/tngig yon der Faltung die ,,Federkiel"-Verschm/tlerung weiter- 
entwickelt hat. Demgegeniiber haben die mit Alucita n/tchsten Ver- 
wandten mit faltenden Vorderflfigeln sogar weniger tiefe Vorderflfigel- 
Spalten. Auch innerhalb der Oxyptilus-Gruppe erkennen wir einen ent- 
sprechenden Trend zu einer Federkiel-Verschm/tlerung, bei Deuterocopus 
und Heptaloba sogar die Neueutstehung zus/ttzlicher Vorderflfigel- 
Spalten ohne jede Spur der Faltung (Abb. 5). Es lassen sich also aus der 
Tiefe des Spaltes weder Rfickschlfisse auf die Faltdauer noch auf das 
phylogenetische Alter der Spaltung ziehen. Die Annahme Tutts (1906), 
daB die grfBere Tiefe des hinteren Hinterfliigel-Spaltes (im Verh/tltnis 
zum vorderen) dessen h6herem Alter entspr/tche, 1/tl~t sich nicht belegen. 

Die weitere Ausformung besonders der Vorderflfigel-Federn dfirfte 
also sicher zus/ttzlich anderen Selektionsfaktoren unterliegen als ur- 
sprfinglich die Spaltenbildung der Hinterfliigel. Durch die Fluganalyse 
an Alucita, Platyptilia und Stenoptilia (Norberg, 1972) lieBen sich keiae 
spezifischen flugmechanischen Eigenschaften des Pterophoridenfluges 
nachweiseu, die ihn yon dem der fibrigen Lepidopteren grunds/ttzlich 
unterschiede. Dennoch ergaben vorl/tufige Gewichtsmessungen der 
Spreiten- und Fransenfl/tchen, dab ein Federflfigel durch Material- und 
Gewichtsersparnis einem konventionellen Spreitenfliigel iiberlegeu sein 
mul3 : Bei gleichbleibender Gesamtfl/tche ist das Gewicht der yon Fransen 
gebildeten Fl~tehe um mindestens(!) 30% geringer als entsprechende 
F1/tchen aus beschuppter Spreite. Bei den spreitenfliigligen Agdistis be- 
tr/tgt der Fl~che~anteil der Fransen im Vorderflfigel nur 11%, im Hinter- 
flfigel etwa 26 %. Da der Auteil an Fransenfl/tche bei Alucita pentadactyla 
im Vorderfliigel etwa 52%, im ttinterflfigel etwa 70%, bei Heptaloba 
ca. 58 bzw. 85% ausmaehen, kann mart auf eiue gro~e Gewichtsreduk- 
tion des Gesamtflfigels schlieBen. Das h/ttte zur Folge, dab sowohl Auf- 
bau als auch Gebrauch der Federflfigel energiesparend w/~ren. Die 
Zwischenr/tume einer Fransenfl~che dieser Dimension dfirften yon der 
relativ dazu z/then Luft nicht mehr durchstrfmt werden, so dab eine 
Fransenflgche einer Spreitenfl/tche, was den Luftwiderstand betrifft, bei 
diesen GrfBenverh/tltnissen gleich wirksam ist. 

t tertel  (1963) weist noch auf die M6gliehkeit hin, dab die weit- 
gehende ,,Auflfsung der Flgehe in bewegliche Fransenk6rper" die Re- 
flektion yon Sonar-Schallwellen sehr abschw/tcht. Der yon Flederm/tusen 
ausgehende Selektionsdruck diirfte jedoch insofern fiir Pterophoriden 
aur  eine untergeordnete Rolle spielen, als sie normalerweise nur niedrig 
fiber dem Boden zwischen der Vegetation schw/trmen. Ob sie wegen 

11" 
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ihrer geringen Gr6ge als Fledermausbeute ausscheiden, wie Norberg 
armimmt, halte ich fiir unwahrscheinlich, da etwa gleich groge Pyraliden 
im Gegensatz zu den Pterophoriden gut entwiekelte Tympanalorgane 
besitzen, die sie als Fledermaus-gejagte Beute kennzeichnen. 

Dutch diese Untersuchung der Pterophoridenfliigel kommen wir zu 
folgendem Denkmodel] ihrer Entstehung: F6rderte der Zwang zum 
Sehnellstarten (Faktor 1) die abstehend seitliche Fliigelhaltung, so be- 
wirkten die Faktoren, die normalerweise diese Haltung unterbinden 
(Vogelfeinde, Wind, Niedersehl/~ge) (Faktoren 2), eine Verkleinerung der 
Angriffsfl/~che in Form einer L£ngsfaltung bzw. Rollung. Dureh diese 
LS, ngsfaltung entstand eine ,,Tasche" als Voraussetzung flit die Bildung 
freistehender Duftsehuppen an der Hinterflfigel-Unterseite. Der anhal- 
tende Selektionsdruek der Faktoren 1 und 2 ffihr~e zur Spaltenbildung, 
die ein sehnelleres Entfalten bei gleichzeitiger Materialersparnis erm6g- 
liehte. Dutch Fortfall yon Faktor 2 (in diehterer Vegetation) kon~te die 
Vorderfliigel-Faltung wieder - -  zum Teil vortibergehend - -  aufgegeben 
werden. Die Hinterfliigel-Faltung blieb bis auf die in einigen F/~llen 
abstehende 3. Feder stets erhalten, well die Existenz der Duftschuppen 
auf der 2. Feder einen Verdunstungsschutz dureh die darunter liegende 
1. Feder erzwang (Faktor 3). Dureh die einmal erworbene F~higkeit der 
Spaltenbildung waren die Fltigel prS, adaptiert ftir das Wirksamwerden 
eines neuen Selektionsdruekes, der aus ihnen energetiseh g/instigere 
Flugorgane formte unter Vertiefung und Vermehrung der Spalten (Fak- 
tor 4). Die Entstehung der evolutiven Neuheit ,,Federflfigel" der Ptero- 
phoriden erfolgte naeh diesein Modell nieht als direkte Reaktion auf 
einen Faktor - -  etwa Optimierung des Fluges - - ,  sondern als Antwor~ 
auf versehiedene Anforderungen, die in gleitend irminandergreifenden 
Anpassungssehritten beantwortet wurden und nur auf der Grundlage 
eines einmal eingesehlagenen Weges zu verstehen sind. 

1)an]csagungen. tIerrn P. E. S. Whalley vom British Museum London danke 
ich fiir die Bereitstellung yon aul3ereurop~isehem Material. Ebenso gilt mein Dank 
den Herren Dr. M. I. Hakki und P. Kireher, Boehum, sowie Professor G. Wage- 
nitz, GSttingen, fiir die Bestimmung einiger sehwieriger Pflanzen und meiner Frau 
fiir die kritisehe Durehsieht des Manuskripts. 
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